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Resumen 
Plantas de fresa (Fragaria x ananassa Duch.) var. Albión fueron sometidas a diferentes 
concentraciones de Cd, con el fin de caracterizar su respuesta fisiológica y bioquímica. 
Luego de 80 ddt, el Cd se acumuló principalmente en la raíz de la planta, como un 
posible mecanismo de protección del aparato fotosintético. En los tratamientos Cd60 y 
Cd90 hubo menor acumulación de masa seca, dada por la reducción en el intercambio 
gaseoso observada a los 60 y 80 ddt. La pérdida de electrolitos mostró ser una variable 
de rápida respuesta al Cd, observándose aumento desde los 20 ddt en Cd60 y Cd90, lo 
que estuvo relacionado con una disminución en el contenido de clorofila a los 60 y 80 ddt 
en Cd 60 y Cd90, debido probablemente al daño en las membranas del tilacoide. Los 
parámetros de fluorescencia de la clorofila "a" mostraron que la actividad fotosintética se 
vio afectada por el Cd en Cd60 y Cd90. Los tratamientos Cd60 y Cd90 generaron los 
mayores efectos en la planta de fresa, sugiriendo que en dosis menores de Cd60 y hasta 
los 80 ddt, no se presentan alteraciones en variables determinantes del rendimiento 
como la fotosíntesis.   
 
Palabras clave: Cadmio, fotosíntesis, pérdida de electrolitos, fluorescencia de la 
clorofila a, respuesta antioxidante.  
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concentraciones de Cadmio 
 
Abstract 
Strawberry 'Albión' plants were subjected to different cadmium concentrations, in order to 
characterize their physiological and biochemical responses. After 80 days, the Cd was 
mainly accumulated in the root of the plant, maybe as a mechanism for the protection of 
the photosynthetic apparatus. The Cd60 and Cd90 treatments had the lower dry mass 
accumulation by the reduction on the gas exchange observed at 60 and 80 days after 
treatment (dat). The electrolyte leakage was a rapid variable of response to Cd, showing 
an increase from 20 dat in Cd60 and Cd90, which was related with a decrease in 
chlorophyll content at 60 and 80 dat in same treatments, probably due to the damage of 
the thylakoid membranes. Chlorophyll fluorescence parameters, showed that the 
physiological activity was affected by Cd on Cd60 and Cd90. The treatments Cd60 y 
Cd90 generated the greatest effects on strawberry plants, suggesting that lower doses 
than Cd60 and up 80 dat, no changes in determining performance variables such as 
photosynthesis occur.  
 
Keywords: Cadmium, photosynthesis, electrolyte leakage, chlorophyll 
fluorescence, antioxidant activity.  
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 Introducción 
La presencia de metales pesados en el suelo y el agua es un tema de interés en varios 
lugares del mundo (Li et al., 2001; Gómez-Alvarez et al., 2004; Miranda et al., 2008). La 
presencia de metales en el ambiente se debe tanto a fuentes naturales como a fuentes 
antropogénicas, siendo estas últimas las de mayor aporte (Callender, 2003). La erosión 
de la corteza terrestre, así como la actividad volcánica, constituyen cerca del 80% del 
aporte natural de metales al ambiente. Por otro lado, las principales actividades 
antropogénicas que liberan metales al ambiente son la minería y la fundición, las cuales 
liberan más de 30 veces la cantidad de metales liberada por actividades naturales 
(Callender, 2003). 
 
Cuando los metales pesados se acumulan en el ambiente en concentraciones nocivas 
para los organismos vivos se empieza a hablar de contaminación (Galán y Romero, 
2008). La contaminación de zonas agrícolas por metales pesados implica la entrada de 
estos elementos tóxicos en la cadena trófica con efectos perjudiciales para los 
organismos que la componen (Muchuweti et al., 2006; Arora et al., 2008; Khan et al., 
2008; Sridhara et al., 2008; Akbar et al., 2010; Singh et al., 2010; Abou  et al., 2011). 
Dentro de los metales pesados, el cadmio (Cd) es uno de los más importantes teniendo 
en cuenta su fuerte impacto en la salud humana (Jarup, 2003; Waisberg et al., 2003) y la 
alteración de los procesos biológicos de los organismos en los que se acumula (Larison 
et al., 2000; Lock y Janssen, 2001; Martelli et al., 2006). 
 
Una de las principales fuentes de contaminación por Cd en zonas agrícolas proviene del 
proceso de fundición de metales como Pb, Zn y Cu (Sanitá di Toppi y Gabbrielli, 1999; 
Rodríguez-Serrano et al., 2008; Irfan et al., 2013), siendo el Cd un subproducto al 
encontrarse casi siempre asociado como mineral con estos metales, principalmente con 
el Zn (Callender, 2003). Otra fuente importante son las emisiones de industrias de 
pigmentos para vidrio, incineración de desechos en termoeléctricas, anticorrosivos, 
baterías Ni/Cd, insecticidas (Sanitá di Toppi y Gabbrielli, 1999; Rodríguez-Serrano et al., 
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2008; Irfan et al., 2013) y la aplicación de fertilizantes fosfatados (Grant et al., 2010; 
Grant, 2011; Mar y Okazaki, 2012; Irfan et al., 2013). 
 
La presencia de Cd en el ambiente genera alteraciones fisiológicas y metabólicas en las 
plantas (Sanitá di Toppi y Gabbrielli, 1999; Seregin y Ivanov, 2001; Benavides et al., 
2005; Rodríguez-Serrano et al., 2008; Gallego et al., 2012; Irfan et al., 2013). Entre las 
principales alteraciones reportadas están, la reducción en el crecimiento y desarrollo 
vegetal (Fusconi et al., 2007; Souza et al., 2011; Gill et al., 2012), la reducción en el 
intercambio gaseoso (Perfus-Barbeoch et al., 2002; Hattab et al., 2009; Gill et al., 2012), 
daño en el aparato fotosintético (Sigfridsson et al., 2004; Maksymiec et al., 2007; 
Ekmekçi et al., 2008), alteración en la estructura de las proteínas (Romero-Puertas et al., 
2002), daño a nivel de membranas (Astolfi et al., 2003; Rahoui et al., 2010), inicio de 
procesos de senescencia (McCarthy et al., 2001; De Michele et al., 2009; Souza et al., 
2011), cambios en el metabolismo oxidativo y actividad antioxidante (León et al., 2002; 
Zengin y Munzuroglu, 2005; Dong et al., 2006; Romero-Puertas et al., 2007; Ortega-
Villasante et al., 2007; Chamseddine et al., 2009; Smiri, 2011), alteración en la toma y 
metabolismo de los nutrientes (Gouia et al., 2003; Astolfi et al., 2004; Dong et al., 2006; 
Guo et al., 2007; Bertoli et al., 2012. Nazar  et al., 2012) y alteraciones genéticas (Béraud 
et al., 2007; Seth et al., 2008b). 
 
No obstante los efectos causados en las plantas por la presencia de metales pesados en 
el suelo o el agua de riego, muchas plantas se cultivan en áreas contaminadas por 
metales pesados (Abou et al., 2011; Singh et al., 2010; Bigdeli y Seilsepour, 2008). En la 
cuenca media del río de Bogotá, zona de alta contaminación con metales pesados, se 
presenta gran actividad agrícola con más de 650 ha dedicadas a la producción hortícola 
(Miranda et al. 2008). Algunos autores reportan en suelos de la Sabana de Bogotá 
diferentes valores de Cd, entre los cuales están: >2 mgCd/kgSuelo (Miranda et al., 2008); >4 
mgCd/kgSuelo (Ruiz, 2011); >5 mgCd/kgSuelo (Barragán, 2008) y >13 mgCd/kgSuelo (Gonzalez, 
1994).  
En suelos con presencia de Cd, Gonzalez (1994) observó reducción en el rendimiento en 
cultivos de lechuga, pepino y zanahoria. En plantas de tomate, el Cd reduce la floración 
llevando incluso a la inhibición en la formación de frutos (Chandra et al., 2011). En 
berenjena, se observó una reducción en el número de frutos por planta y el peso fresco 
por fruto por efecto del Cd (Siddhu et al., 2008).  
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La fresa es un cultivo de alto valor económico, tal y como lo reportan anualmente a la 
FAO más de 75 países (Hummer, 2008). Es un cultivo de fácil adaptación que crece en 
varias zonas climáticas y que por su importancia ha sido incorporado en el Anexo 1 del 
Tratado Internacional sobre los recursos fitogenéticos para la alimentación y la agricultura 
(Hummer, 2008). En Colombia según datos a 2011, esta especie se cultiva 
principalmente en los departamentos de Antioquia, Boyacá, Cauca, Cundinamarca y 
Norte de Santander, con un área de más de 1100 ha sembradas en el territorio 
Colombiano (AGRONET, 2012). En el departamento de Cundinamarca se concentra la 
mayor producción de fresa, con cerca del 64% de la producción nacional, principalmente 
en los municipios de Sibaté, Facatativa, Soacha y Chocontá (MADR, 2012). Estas zonas 
se caracterizan por la calidad del agua usada para el riego, la cual presenta elevados 
niveles de metales pesados, entre estos el Cadmio (Miranda et al., 2008; Combariza, 
2009; Páez, 2009), afectando el crecimiento y desarrollo de esta planta así como la 
acumulación de este metal en la planta y principalmente en el fruto, con los consecuentes 
efectos nocivos en la salud humana. Por esta razón se hace necesario realizar trabajos 
con esta y otras especies vegetales que permitan determinar el comportamiento 
fisiológico de la planta sometida a estrés por Cd con el fin de adquirir conocimiento base 
que permita plantear soluciones a esta problemática. 
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Objetivo general    
 
• Caracterizar parámetros fisiológicos y bioquímicos en plantas de fresa (Fragaria x 
ananassa Duch.) variedad Albión, sometidas a diferentes concentraciones de cadmio. 
 
 
Objetivo específicos 
• Determinar el comportamiento de variables de crecimiento y desarrollo de plantas de 
fresa sometidas a diferentes concentraciones de cadmio.  
• Determinar el comportamiento fisiológico de plantas de fresa sometidas a diferentes 
concentraciones de cadmio.  
• Determinar el comportamiento de parámetros bioquímicos asociados a estrés en 
plantas de fresa sometidas a diferentes concentraciones de cadmio. 
• Determinar la distribución del Cd en los tejidos de plantas de fresa sometidas a 
diferentes concentraciones de cadmio.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 1. Marco teórico 
1.1 Cadmio 
El Cadmio es un metal que se encuentra de forma natural en la corteza terrestre, 
comúnmente en combinación con otros elementos (CAS Number: 7440-43-9), estando 
asociado principalmente y casi siempre con el Zn en depósitos minerales. En solución 
acuosa presenta un estado estable de oxidación de 2+ y al igual que el Zn, es un 
elemento altamente calcófilo (Callender, 2003). 
1.2 Estrés por cadmio en Plantas 
1.2.1 Ingreso de cadmio a la planta 
El cadmio se encuentra en el suelo siempre de forma divalente y su disponibilidad 
depende del pH del suelo (solubilidad casi nula a pH de 9,5), de la estructura del suelo y 
del contenido de materia orgánica (Verbruggen et al., 2009; Nazar at al., 2012). Aunque 
el cadmio no presenta actividad biológica conocida, puede ingresar a la planta de forma 
pasiva mediante difusión iónica del suelo a la raíz y de forma activa mediante 
transportadores y canales usados por metales esenciales debido a la baja especificidad 
de estos (Mendoza-Cózatl et al., 2011; Bertoli et al., 2012; Li et al., 2012).  
La planta toma cerca del 75% del Cd de forma pasiva, a través de la vía apoplástica, sin 
embargo en plantas hiperacumuladoras la proporción es 50% vía apoplástica y 50% vía 
simplástica (Zhao et al., 2002). A bajas concentraciones, una alta proporción del Cd 
tomado por la planta se hace por vía simplástica pero al aumentar la concentración de Cd 
presente en el sustrato, la toma por la vía apoplástica puede alcanzar hasta el 90% 
(Redjala et al., 2009).  
El Cd y el Zn presentan una gran similitud química, por lo que los mecanismos mediante 
los cuales el Zn, como metal esencial, entra a la planta permiten la entrada de Cd (Talke 
et al., 2006; Moustakas et al., 2011), lo que puede observarse en especies 
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hiperacumuladoras de Zn, que de igual forma, acumulan gran cantidad de Cd (Pence et 
al., 2000; Zhao et al., 2002; Milner y Kochian, 2008; Ueno et al., 2008).  
Se cree que el Cd ingresa a la planta mediante transportadores de cationes divalentes 
como Zn2+, Cu2+ y Fe2+, o mediante canales de Ca2+ y Mg2+, lo cual se soporta en los 
efectos inhibitorios que tienen la aplicación de Ca2+, Zn2+ o Cu2+ en la toma de Cd (Zhao 
et al., 2002). Sin embargo, algunos ecotipos de la especie hiperacumuladora de Zn/Cd 
Thlaspi caerulescens presentan alta acumulación de Cd aún en condiciones de baja 
concentración de Cd y alta concentración de Zn2+, lo que podría sugerir la presencia de 
algún mecanismo específico para la entrada de Cd a la planta (Krämer, 2000; Lombi et 
al., 2001).      
  
Algunos estudios muestran que la deficiencia de metales esenciales induce la expresión 
de transportadores para la toma y transporte de estos, sin embargo la inducción de estos 
transportadores facilita el ingreso de Cd a la planta (Milner y Kochian, 2008; Ueno et al., 
2008). Dentro de los transportadores que están involucrados en la toma de Cd, están los 
de cationes de las familias ZIP y NRAMP (Yang et al., 2005; Ueno et al., 2008; Nazar et 
al., 2012), el transportador de cationes de baja afinidad (LCT1) (Clemens et al., 1998), 
ATPasas tipo CPx, proteínas tipo CDF (Yang et al., 2005), al igual que canales y 
transportadores de Ca2+ (Li et al., 2012; Nazar et al., 2012). 
1.2.2 Movimiento del Cd en la planta 
Generalmente el Cd tiende a acumularse principalmente en la raíz y esto es más 
marcado cuando se presentan altos contenidos de Cd en la planta (Ramos et al., 2002; 
He et al., 2008; Akhter et al., 2014). En la raíz el Cd se acumula en varios tejidos como 
haces vasculares (Wójcik et al., 2005; Isaure et al., 2006), la endodermis y las células 
parenquimatosas de la corteza y zona medular; siendo en todo caso la zona apoplástica 
el principal sitio de acumulación (Wójcik et al., 2005; Hu et al., 2009). En especies 
leñosas, se acumula gran cantidad de Cd en la corteza del tallo (He et al., 2011). En la 
hoja el Cd se localiza en el borde de la lamina foliar, en el mesófilo y en algunas células 
epidérmicas (Cosio et al., 2005; Wójcik et al., 2005; Hu et al., 2009), coincidiendo con la 
ruta de movimiento del agua, desde los haces vasculares hacia la epidermis y estomas, 
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mostrando una clara influencia de la transpiración en la traslocación del Cd a nivel foliar 
(Wójcik et al., 2005). En especies con tricomas, generalmente el mayor contenido de Cd 
en la hoja se ha encontrado en estas estructuras (Ager et al., 2002; Wójcik et al., 2005; 
Isaure et al., 2006; Marmiroli et al., 2013).   
 
A nivel celular el Cd es localizado tanto en apoplasto como simplasto (Wójcik et al., 2005; 
He et al., 2008), siendo acumulado principalmente en la pared celular (Ramos et al., 
2002; He et al., 2008; Douchiche et al., 2010) y las vacuolas (Liu y Kottke, 2004), estando 
ausente en el citoplasma, lo que sugiere que una alta proporción del Cd está en forma 
inactiva (Ramos et al., 2002). En menor proporción, el Cd se encuentra en los 
cloroplastos (Ramos et al., 2002), de forma dispersa alrededor del nucléolo, en la matriz 
mitocondrial y dentro de vesículas a lo largo del citoplasma (Liu y Kottke, 2004). En la 
raíz el Cd tiende a acumularse principalmente en la región apoplástica mientras que a 
nivel foliar se ha encontrado principalmente en la zona simplástica en las vacuolas 
(Wocjik et al., 2005; Hu et al., 2009).          
 
El Cd translocado hacia la parte aérea proviene principalmente de la fracción apoplástica 
la cual presenta mayor disponibilidad en comparación con el Cd simplástico, el cuál es 
inmovilizado en las vacuolas (Akhter et al., 2014). El movimiento del Cd hacia la parte 
aérea de la planta requiere generalmente la formación de complejos Cd-fitoquelatina 
(Gong et al., 2003), sin embargo, en plantas de A. halleri no se detectaron complejos Cd-
compuestos orgánicos (Cd-Org) en el xilema, lo que junto con la insensibilidad de los 
vasos xilemáticos a los metales pesados sugiere que este complejo (Cd-fitoquelatina) se 
presenta en el proceso de carga del xilema más que en su paso a través de este (Ueno 
et al., 2008). Por otro lado, en el floema se ha detectado la presencia de complejos Cd-
Org, involucrados probablemente en el movimiento del Cd en los tejidos de los 
vertederos (Mendoza-Cózatl et al., 2011). Se ha encontrado que el ingreso de Cd en 
células de mesófilo puede ser dependiente de un umbral de concentración de este metal, 
que induce diferentes mecanismos de transporte en células foliares (Cosio et al., 2004)  
 
A diferencia del Zn, con quien presenta una alta similitud química, el movimiento del Cd a 
través del floema es lento y en menor cantidad, su remoción del xilema es menos 
eficiente y una mayor proporción es dirigida a los órganos con alta transpiración (Riesen 
y Feller, 2005). En arroz, el Cd es transferido del xilema hacia el floema si ser 
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descargado en las hojas, como un posible mecanismo de protección del aparato 
fotosintético pero acumulándose más en vertederos como las semillas (Fujimaki et al., 
2010).     
 
Entre algunos de los transportadores identificados y que están involucrados en el 
transporte y el movimiento del Cd en la planta está el YCF1 (Tong et al., 2004), el Hmt1, 
los tipo ABC (Mendoza-Cózatl et al., 2011), los tipo CPx-ATPasa (Yang et al., 2005), los 
tipo ZIP (Pence et al., 2000) y los canales de Ca2+ (Perfus-Barbeoch et al., 2002). La 
carga del Cd al xilema es un proceso dependiente de energía en el que se han 
identificado transportadores tipo HMA como los principales responsables de este proceso 
(Ueno et al., 2008; Wong y Cobbett, 2009; Mendoza-Cózatl et al., 2011).  
1.2.3 Efecto del Cd en el crecimiento vegetal 
El Cd genera una reducción en el crecimiento tanto de la parte aérea como de la raíz 
(Astolfi et al., 2003; Ozturk et al., 2003; Chaoui et al., 2004; He et al., 2008), no obstante, 
algunos reportes muestran una mayor reducción del crecimiento en los órganos de la 
parte aérea de la planta (Sandalio et al., 2001; Nouairi et al., 2006; Hédiji et al., 2010). 
También se ha encontrado que, a bajas concentraciones y durante las primeras horas, el 
Cd estimula el crecimiento vegetal (Chen et al., 2003; Scebba et al., 2006; Pál et al., 
2006; Seth et al., 2008a). Plantas de arveja (Pisum sativum L) en presencia de Cd 
presentan reducción en la longitud de raíz y parte aérea pero un incremento en el 
porcentaje de masa seca (Devi et al., 2007). 
 
El índice mitótico en células de raíz disminuye en presencia de Cd (Liu et al., 2003; 
Fusconi et al., 2007) y se observa presencia de c-mitosis, la cual aumenta su frecuencia 
a mayor concentración de Cd, lo que lleva a una disminución drástica en la división 
celular (Liu et al., 2003).  
 
El Cd inhibe la elongación de la raíz (Liu et al., 2003; Chen et al., 2003; Hattab et al., 
2009), reduce la emisión de raíces laterales (Sandalio et al., 2001; Chen et al., 2003; Pál 
et al., 2006), reduce el diámetro de la raíz y el tamaño celular (Goyawed y Almaghrabi, 
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2013) y causa engrosamiento y mayor rigidez en el extremo apical de la raíz (Liu et al., 
2003; Pál et al., 2006; Douchiche et al., 2010). Este engrosamiento y rigidez está 
asociado al aumento de la lignificación por la polimerización de monolignoles en 
presencia de H2O2 producido por peroxidasas de la pared celular con actividad NADH 
oxidasa, las cuales incrementan su actividad en presencia de Cd. De igual forma, se 
observa un aumento en la actividad de la AIA (ácido indolacético) oxidasa, llevando a una 
reducción en el contenido de AIA disponible y la reducción en la emisión de raíces 
laterales (Chaoui et al., 2004). El mismo engrosamiento, por un incremento en la 
lignificación, el incremento en la actividad AIA oxidasa y la reducción en el contenido de 
AIA, se observa en la parte aérea de la planta (Chaoui y El Ferjani, 2005).   
   
En la parte aérea, la planta presenta una reducción en la longitud de las ramas (Hattab et 
al., 2009), disminución en el área foliar (Maksymiec y Krupa, 2002; Pena et al., 2006; Gill 
et al., 2012), reducción en el espacio intercelular (Sandalio et al., 2001), incremento en el 
tamaño de las células del mesófilo de empalizada (Sandalio et al., 2001; Shi y Cai, 2008) 
y un incremento en el tamaño de las células del mesófilo esponjoso (Shi y Cai, 2008). No 
obstante, en plantas de Genipa americana L. se reportó un mayor espacio intercelular en 
el mesófilo debido a un incremento en la muerte celular (Souza et al., 2011). 
Adicionalmente, el Cd causa una disminución en el grosor de las nervaduras, los haces 
vasculares, los vasos xilemáticos (Goyawed y Almaghrabi, 2013) y la epidermis superior 
e inferior (Shi y Cai, 2008; Goyawed y Almaghrabi, 2013). 
También se ha reportado que el Cd lleva a una reducción en el uso eficiente del agua 
que implica un desbalance hídrico y por ende menor disponibilidad de agua necesaria 
para el crecimiento celular (Sandalio et al., 2001; Perfus-Barbeoch et al., 2002).    
1.2.4 Efecto del Cd en el balance oxidativo de la planta 
La necesidad de O2 para la producción de energía necesaria para la vida, tiende a ocultar 
el hecho que este es un gas tóxico y que los organismos aeróbicos sobreviven a este al 
haber desarrollado mecanismos antioxidantes de defensa (Halliwell, 2006). La molécula 
de O2 es un radical con 2 electrones desapareados que tienen el mismo número cuántico 
de espín, llevando a una restricción de espín que hace que el O2 solo puede aceptar un 
electrón a la vez, lo que da lugar a las especies reactivas de oxígeno (EROs) (Gill y 
Tuteja, 2010). Las EROs tienen alta reactividad y pueden oxidar moléculas orgánicas 
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como proteínas, lípidos y ácidos nucleicos con efectos biológicos perjudiciales (Halliwell, 
2006). 
 
Del 1 al 5% del oxígeno transportado a la mitocondria es convertido en EROs (Sharma y 
Dietz, 2009; Gill y Tuteja, 2010). Algunas moléculas de EROs como el H2O2 y O2
- han 
sido identificadas como moléculas señalizadoras de importante función biológica que 
llevan incluso a la regulación genética (Laloi et al., 2004; Mittler et al., 2004). Los 
procesos biológicos involucran un constante equilibrio entre los procesos antioxidantes y 
el contenido de EROs, con el fin de mantener estos últimos a niveles compatibles con el 
metabolismo celular (Halliwell, 2006). 
 
Si bien el Cd es un metal no redox que no participa en reacciones de transferencia de 
electrones y no lleva a la producción directa de EROs a través de reacciones tipo Fenton 
o Haber-Weiss (Sandalio et al., 2001; Chamseddine et al., 2009), se ha observado que 
induce la actividad de la NADPH oxidasa en la membrana y por tanto la producción de 
H2O2 (Ortega-Villasante et al., 2007; Rodríguez-Serrano et al., 2009; Smiri, 2011). La 
acumulación de H2O2 por la reducción de la actividad antioxidante de la planta, se 
constituye en la principal causa del estrés oxidativo por efecto del Cd (Cho y Seo, 2005). 
La inducción de estrés oxidativo en la planta se evidencia por la detección de productos 
derivados de la peroxidación lipídica (Chaoui et al., 1997; Sandalio et al., 2001; Shah et 
al., 2001; Chen et al., 2003) y grupos carbonilo, como resultado de la modificación 
oxidativa de las proteínas (Sandalio et al., 2001; Romero-Puertas et al., 2002; Pena et al., 
2006). La peroxidación de lípidos es considerada el principal mecanismo molecular 
implicado en el daño oxidativo de estructuras celulares. Involucra la formación de 
radicales lipídicos, la toma de oxígeno, una reorganización de los dobles enlaces en 
lípidos insaturados y la destrucción de lípidos de membrana con la consecuente 
liberación de productos de degradación incluyendo alcoholes, cetonas, alcanos, 
aldehídos y esteres (Repetto et al., 2012).  
 
Bajo estrés por Cd, la planta presenta un incremento en el contenido del radical 
superóxido (O•2
-) (Shah et al., 2001). El O•2
- es usualmente la primera ERO en ser 
generada y el mayor sitio de producción de O•2
- es el aceptor de electrones del PSI en la 
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membrana del tilacoide (Gill y Tuteja, 2010), no obstante, el incremento de este radical 
inducido por Cd es mayor en la raíz en comparación con la parte aérea (Shah et al., 
2001). 
Debido a que el radical O•2
- tiene una vida media muy corta debido a su fácil reactividad 
con metales y compuestos orgánicos, el incremento de este radical sugiere la presencia 
de alguna enzima tipo peroxidasa/NADPH oxidasa (Shah et al., 2001). Asociado al 
incremento en el contenido de O•2
-, hay un aumento en la actividad superóxido dismutasa 
(SOD) como mecanismo antioxidante (Shah et al., 2001; Chamseddine et al., 2009; 
Agrawal y Mishra, 2009). Esta actividad dismutasa lleva a la producción de H2O2 a partir 
de O•2
- (Halliwell, 2006). 
No obstante el incremento en la actividad SOD (Dong et al., 2006; Ekmekçi et al., 2008; 
Li et al., 2014), este no es proporcional al incremento en el contenido de O•2
-, lo que 
implicaría que la actividad SOD es complementaria a otros procesos de detoxificación 
(Shah et al., 2001). De hecho, algunos estudios muestran una reducción en la actividad 
de la enzima Cu/Zn SOD en presencia de Cd (Sandalio et al., 2001; Chen et al., 2003; 
Chaoui y El Ferjani, 2005; Rodríguez-Serrano et al., 2009), lo cual puede deberse a un 
incremento en el contenido de H2O2, o la disminución de cofactores de isoenzimas SOD 
como Zn2+, Cu2+, Fe2+ o Mn2+ (Sandalio et al., 2001). La inhibición enzimática mediada 
por el H2O2 se debe a la oxidación de los grupos tiol (Gill y Tuteja, 2010). La actividad 
SOD en respuesta al Cd es variable y presenta diferencias aún entre cultivares de una 
misma especie (León et al., 2002) y diferentes organelos y tejidos de la misma planta 
(León et al., 2002; Rodríguez-Serrano et al., 2009; Brahim et al., 2010; He et al., 2011), 
igualmente depende de la concentración del metal y del tiempo de exposición evaluado 
(Rodríguez-Serrano et al., 2009; Brahim et al., 2010; He et al., 2011) 
 
La reducción univalente del O•2
- lleva a la producción de H2O2, una molécula ERO 
moderadamente reactiva y con una mayor vida media relativa en comparación con otras 
EROs (Gill y Tuteja, 2010). Bajo estrés por Cd se genera un incremento en el contenido 
de H2O2 intercelular (Sandalio et al., 2001), así como extracelular (Ortega-Villasante et 
al., 2007). La mayor acumulación de H2O2 en la hoja se da en el mesófilo y la membrana 
plasmática de las células epidérmicas (Rodríguez-Serrano et al., 2009). El efecto del Cd 
en el incremento del H2O2 se ve sensiblemente reducido al bloquear la actividad NADPH 
oxidasa (Ortega-Villasante et al., 2007), mostrando el importante papel de esta enzima 
inducida por Cd en la producción de H2O2 (Ortega-Villasante et al., 2007; Rodríguez-
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Serrano et al., 2009; Smiri, 2011). La principal enzima involucrada en la detoxificación de 
peróxidos es la catalasa (CAT), que limita el contenido de H2O2 mediante transferencia 
de 2 electrones y la producción de H2O y O2 (Shah et al., 2001). 
 
En presencia de bajas concentraciones de Cd y durante el inicio del estrés, hay un leve 
incremento en la actividad CAT (Shah et al., 2001; Scebba et al., 2006; Gratão et al., 
2008; He et al., 2011) y este se da principalmente en la raíz (Shah et al., 2001; Scebba et 
al., 2006). No obstante, de forma general bajo condiciones de estrés por Cd se presenta 
una reducción en la actividad CAT (Chaoui et al., 1997; Sandalio et al., 2001; León et al., 
2002; Chen et al., 2003; Gratão et al., 2008), llegando incluso a su inhibición (Shah et al., 
2001; Scebba et al., 2006). Teniendo en cuenta que en presencia de Cd se observa un 
incremento en el nivel de transcritos de CAT (Romero-Puertas et al., 2007), la 
disminución en la actividad CAT puede deberse a la actividad proteasa, inducida por la 
modificación oxidativa de las proteínas por efecto del Cd que las convierte en el sustrato 
objetivo de proteasas, más que un efecto directo del metal sobre la enzima (McCarthy et 
al., 2001; Sandalio et al., 2001; Romero-Puertas et al., 2002).  
 
La actividad peroxidasa sirve como una herramienta intrínseca de defensa contra el 
estrés oxidativo inducido por Cd (Shah et al., 2001; Li et al., 2014). La actividad de las 
enzimas Guaiacol Peroxidasa (GPX) (Chaoui et al., 1997; Shah et al., 2001; León et al., 
2002; Chaoui et al., 2004) y la Ascorbato Peroxidasa (APX) (Chaoui et al., 1997; Chaoui 
et al., 2004; Ekmekçi et al., 2008; Chamseddine et al., 2009), se incrementa en respuesta 
a la presencia de Cd. Sin embargo, a altas concentraciones de Cd se inhibe la actividad 
de la APX (Ekmekçi et al., 2008; Li et al., 2014).  
   
La APX reduce el H2O2 a H2O a través del ciclo ascorbato-glutatión, usando ascorbato 
como dador de electrones (Chaoui et al., 1997; Gill et al., 2012). En presencia de Cd se 
ha observado un incremento en la actividad de enzimas involucradas en este ciclo (León 
et al., 2002; Romero-Puertas et al., 2007; Lee et al., 2010; Gill et al., 2012) y el cambio en 
el contenido de sus dos principales intermediarios, el glutatión y el ascorbato (Ortega-
Villasante et al., 2007; Romero-Puertas et al., 2007; Mohamed et al., 2012). No obstante, 
bajo estrés pronunciado (altas dosis y/o amplio tiempo de exposición), se presenta la 
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reducción en la actividad de algunas enzimas involucradas en este ciclo (Chaoui y El 
Ferjani, 2005; Ekmekçi et al., 2008).  
Otros compuestos no enzimáticos con actividad antioxidante que presentan alteración en 
su contenido por efecto del Cd son el retinol, α-tocoferol (Zengin y Munzuroglu, 2005; 
Hédiji et al., 2010) y prolina (Agrawal y Mishra, 2009; He et al., 2011; Rastgoo y 
Alemzadeh, 2011) que presentaron un incremento. El papel de la prolina como 
antioxidante se da por su reacción con OH• formando un radical estable y neutralizando 
el oxígeno singlete (He et al., 2011). El α-tocoferol es el mayor componente de la 
vitamina E y se ha observado su función antioxidante neutralizando el oxígeno singlete y 
el OH•. El α-tocoferol está estrechamente relacionado con el ascorbato, siendo 
interdependientes en el control de ROS, observándose una relación inversa en el 
contenido de estos dos compuestos orgánicos. Es probable que bajo estrés por Cd, el 
ascorbato sea usado para la síntesis de α-tocoferol, actuando como un importante 
antioxidante (Hédiji et al., 2010).   
1.2.5 Efecto del Cd en las Membranas celulares 
Las membranas vegetales están constituidas por lípidos anfipáticos como son los 
glicerolípidos y esfingolípidos, moléculas con una región hidrofílica y una hidrofóbica. Las 
bicapas de las membranas están formadas por lípidos, donde la proporción de ácidos 
grasos insaturados, determinan su fluidez y características básicas (Heldt, 2005). 
Durante la peroxidación lipídica ocurre la remoción de hidrógeno o la adición de un 
radical de oxígeno en ácidos grasos poli-insaturados. Debido a que los ácidos grasos 
poliinsaturados son más sensibles que los saturados, el puente de metileno activado 
representa un sitio objetivo crítico. La presencia de un doble enlace adyacente al grupo 
metileno, hace el enlace metileno más débil y por lo tanto el hidrogeno es más 
susceptible a ser removido. Esto deja un electrón no pareado en el carbono, formando un 
radical carbono que es estabilizado por una reorganización molecular de dobles enlaces 
hasta formar un dieno que se combina con oxígeno para formar un radical peroxilo. Este 
radical tiene la capacidad de remover un electrón de otro ácido graso poli-insaturado y 
comenzar así una reacción en cadena. La reorganización de los dobles enlaces en 
lípidos insaturados y la destrucción de estos lípidos de membrana, conduce a la 
liberación de productos de degradación como son alcoholes, cetonas, alcanos, aldehídos 
y esteres (Repetto et al., 2012). En plantas tratadas con Cd se observa una pronunciada 
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perdida de solutos y electrolitos (Azevedo et al., 2005b; Ekmekçi et al., 2008; Rahoui et 
al., 2010; Gill et al., 2012) y la liberación de productos asociados a la peroxidación 
lipídica (Brahim et al., 2010; Rahoui et al., 2010; Gill et al., 2012).   
El Cd altera la proporción de lípidos membranales en el tejido foliar, observándose una 
marcada reducción en el contenido de los glucolípidos Monogalactosil Diacilglicerol 
(MGDG) y Digalactosil Diacilglicerol (DGDG), así como un incremento de los fosfolípidos 
Fosfatidilcolina (FC) y Fosfatidiletanolamina (FE) (Nouairi et al., 2006). A nivel de raíz, se 
observa una reducción en el contenido de esteroles totales, principalmente el sitosterol, 
sin embargo, el contenido de estigmasterol presenta un incremento. Adicionalmente, se 
presenta una disminución en el contenido de FE y FC (Hernández y Cooke, 1997).      
De forma general, el Cd causa una reducción en el contenido de lípidos totales, no 
obstante, en algunas especies vegetales se observa un leve incremento en el contenido 
de lípidos (Nouairi et al., 2006), debido a un aumento del área de la membrana de la 
vacuola (Jiang et al., 2009).  
El cambio en el grado de insaturación de los lípidos membranales así como en el 
contenido de fosfolípidos por efecto del Cd, altera la fluidez de la membrana y afecta la 
actividad proteica intrínseca al modificar el ambiente lipídico en que está embebida 
(Hernández y Cooke, 1997; Astolfi et al., 2003; Nouairi et al., 2006). La H+ATPasa 
presenta un estricto requerimiento en su ambiente lipídico, controlando la permeabilidad 
de la membrana y su eficiencia como barrera semipermeable (Astolfi et al., 2003; Astolfi 
et al., 2005). El incremento en la fluidez membranal facilita la penetración de las EROs 
entre la membrana donde se localizan los enlaces dobles de los ácidos grasos, afecta la 
permeabilidad de la membrana y la difusión de componentes lipofílicos a través de esta 
(Nouairi et al., 2006). Se ha observado a nivel de raíz, por efecto del Cd, altas perdidas 
de iones como el K+ (Llamas et al., 2000) o una disminución en la permeabilidad a los 
protones (Astolfi el at., 2003; Astolfi et al., 2005).  
El transporte de iones a través de la membrana plasmática es dependiente del gradiente 
electroquímico generado por la H+ATPasa de membrana (Astolfi et al., 2005). El Cd 
ocasiona una fuerte despolarización en las membranas de células de raíz a través de la 
inhibición de la H+ATPasa, debido a su capacidad de unirse al ATP, los grupos sulfidrilo 
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de la enzima (Llamas et al., 2000; Astolfi et al., 2003) y la inhibición de la hidrolisis del 
ATP (Astolfi et al., 2003; Astolfi et al., 2005).  
1.2.6 Efecto del Cd en el contenido de clorofilas, el intercambio 
gaseoso y la integridad del aparato fotosintético 
Los cambios en el aparato fotosintético y la alteración en el intercambio gaseoso en las 
plantas por acción del Cd han sido revisados por varios autores (Prasad, 1995; Sanitá di 
Toppi y Gabbrielli, 1999; Pál et al., 2006; Rodríguez-Serrano et al., 2008). 
 
El Cd afecta las membranas celulares, incluida la del cloroplasto, donde se observa una 
disminución en el contenido de ácidos grasos, así como una reducción en el grado de 
insaturación de los mismos (Vassilev et al., 2004). Igualmente el Cd induce una 
disminución en el contenido de las clorofilas a y b (Aloui et al., 2011; Chou et al., 2011; 
Rastgoo y Alemzadeh, 2011; Januskaitiene, 2012), donde generalmente, la reducción en 
la clorofila b es mayor que la de clorofila a, llevando a un aumento en la relación de 
clorofila a/b (Azevedo et al., 2005a; Ebbs y Uchil, 2008; Gill y Tuteja, 2012).  
 
La reducción en el contenido de clorofila b, se debe a la disminución en la conversión de 
clorofila a en clorofila b o a un incremento en la reversión de clorofila b hacia clorofila a. 
La clorofila a es la primera en ser sintetizada y posteriormente se da la formación de la 
clorofila b. La reducción de clorofila b a clorofila a, permite compensar la inhibición de la 
síntesis de clorofila y reducir el daño en la maquinaria fotosintética. Durante el 
catabolismo de la clorofila, el primer paso es la conversión de clorofila b a clorofila a, 
debido a que las enzimas involucradas en este proceso son específicas a la clorofila a 
(Azevedo et al., 2005a; Ebbs y Uchil, 2008).  
 
La reducción en el contenido de clorofila por efecto del Cd se debe principalmente al 
incremento en su degradación en hojas viejas y la disminución en la síntesis en las hojas 
jóvenes (Parmar et al., 2013). Se ha observado que el Cd inhibe la síntesis de la clorofila 
a través de la inhibición de la ácido ∆-aminolevulínico deshidratasa, la protoclorofilida 
reductasa (Pchlide) (Ebbs y Uchil, 2008; Wang et al., 2009) y la relación 
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NADPH/Protoclorofilida oxidoreductasa, al interactuar con los sitios sulfidrilo de estas 
enzimas (Wang et al., 2009).  
 
En otros estudios se han observado resultados contrarios, reportándose un incremento 
en el contenido de clorofilas totales (Wodala et al., 2012), además se ha observado que 
la clorofila a es más sensible al Cd que la clorofila b (Ekmekci et al., 2008; Wang et al., 
2009), llevando a una disminución en la relación de clorofilas a/b (Rastgoo y Alemzadeh, 
2011). 
 
Además de las clorofilas, otros pigmentos fotosintéticos, como los carotenoides, pueden 
presentar una reducción por efecto del Cd (Hattab et al., 2009; López-Millán et al., 2009; 
Hédiji et al., 2010; Rastgoo y Alemzadeh, 2011). Se ha observado una reducción en la 
expresión de genes asociados con la síntesis de isoprenoides, como PSY2 y los de las 
enzimas 1-deoxy-D-xylulosa-5-fostafo sintetasa (DXS) y geranilgeranil pirofosfato 
sintetasa (GGPS), limitando la síntesis de geranilgeranil pirofosfato (GGPP), precursor 
directo del fitoeno y cadenas de fitol (Hédiji et al., 2010). 
 
El cambio en la relación Clorofilas/Carotenoides sugiere una separación de los pigmentos 
en los tilacoides, llevando a una pérdida del potencial fotoquímico del tilacoide (Shi y Cai, 
2008). 
 
En cuanto a la actividad fotosintética se ha observado un efecto del Cd sobre ésta, 
relacionado con la conductancia estomática. Así en plantas de maní, el Cd causa un 
incremento en la densidad estomática en la epidermis superior e inferior y una reducción 
en el tamaño de los estomas que permiten una mayor toma de CO2 minimizando la 
perdida de agua. No obstante, también se observan cambios en el grosor de la lamina, la 
epidermis superior y el mesófilo de empalizada que llevan a una reducción en la tasa 
fotosintética y en la transpiración (Shi y Cai, 2008). Igualmente, se observa una 
disminución en la actividad fotosintética neta por efecto del Cd (Wang et al., 2009; Souza 
et al., 2011; Gill et al., 2012; Januskaitiene, 2012), medida como la reducción en la toma 
de CO2, dada por la limitada difusión de este hacia los sitios de carboxilación (León et al., 
2002; Perfus-Barbeoch et al., 2002). 
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El Cd ingresa a las células guarda de los estomas a través de los canales de Ca2+, 
debido a que su radio iónico es similar y que ambos son cationes divalentes, regulando la 
apertura estomática en una forma dependiente de la concentración, de igual manera que 
lo hace el Ca2+ (Perfus-Barbeoch et al., 2002). Generalmente el Cd induce una reducción 
en la conductancia estomática (Perfus-Barbeoch et al., 2002; Burzynski y Zurek, 2007; 
Shi y Cai, 2008; López-Millán et al., 2009; Souza et al., 2011), así como un incremento en 
la transpiración a bajas concentraciones (Mobin y Khan, 2007; López-Millán et al., 2009; 
Januskaitiene, 2012) y una reducción de la transpiración en presencia de altas 
concentraciones de Cd (Shi y Cai, 2008; López-Millán et al., 2009; Souza et al., 2011; 
Januskaitiene, 2012).  
 
El contenido del carbono intercelular (Ci) presenta un comportamiento variable por efecto 
del Cd, pudiéndose observar una reducción (Gill y Tuteja, 2012; Januskaitiene, 2012) 
asociada a una limitada toma de CO2 debida a la disminución de la conductancia (Perfus-
Barbeoch et al., 2002; Gouia et al., 2003); o un incremento (Burzynski y Klobus, 2004; 
Shi y Cai, 2008), asociado con la alteración de la actividad enzimática del ciclo de Calvin 
(Burzynski y Zurek, 2007; Shi y Cai, 2008), la cual en algunos casos se ve más afectada 
que la fase lumínica o reacción de Hill (Burzynski y Zurek, 2007). 
 
Se ha encontrado que el Cd reduce la fijación del CO2 (Krantev et al., 2008), por la 
disminución en la actividad de las enzimas Ribulosa-1,5-bisfosfato carboxilasa/oxigenasa 
(Rubisco) (Nováková et al., 2004; Mobin y Khan, 2007; Krantev et al., 2008; Popova et 
al., 2009; Wang et al., 2009), Ácido fosfoglicérico quinasa (PGK), Gliceraldehído-3-fosfato 
deshidrogenasa (GAPDH) (Burzynski y Zurek, 2007), Fosfoenolpiruvato Carboxilasa 
(PEPC) (Krantev et al., 2008; Wang et al., 2009) y Anhidrasa carbonica (AC) (Mobin y 
Khan, 2007; Gill y Tuteja, 2012), involucradas en los procesos de fijación de CO2 (Ciclo 
de Calvin y Ciclo de Hatch y Slack o ruta C4) (Heldt, 2005). 
 
Igualmente el Cd causa una alteración en los centros de reacción del PSII, observándose 
una reducción en su número (Janeczko et al., 2005; Popova et al., 2009), posibles 
cambios estructurales (Maksymiec et al., 2007) y la reducción en el número de electrones 
por centro de reacción (Wodala et al., 2012). Se da una desconexión parcial entre las 
antenas y los centros, alterando la eficiencia de captura y transferencia de energía 
(Ekmekci et al., 2008; Maksymiec et al., 2007; Shi y Cai, 2008). Además, se presenta una 
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disminución en el transporte de electrones a través de los centros de reacción iniciada 
por la absorción de un fotón, sugiriendo que los centros no pueden alcanzar sus máximos 
estados de oxidación (Popova et al., 2009). Esta alteración en el estado de los centros de 
reacción lleva a un incremento en la disipación no fotoquímica de la energía capturada 
por el fotosistema II (Azevedo et al., 2005a; Maksymiec et al., 2007; López-Millán et al., 
2009). 
 
El Cd puede reducir o retrasar el proceso de evolución del oxígeno, que corresponde a la 
liberación de oxígeno durante la fotolisis del agua (Sigfridsson et al., 2004; Vassilev et al., 
2004; Janeczko et al., 2005; Pagliano et al., 2006), además, el Cd reemplaza al Ca2+ en 
el centro catalítico de oxidación del agua, compuesto por 4 grupos Mn2+, un ion Ca2+ y 1-
2 iones Cl- como cofactores esenciales, inhibiendo la fotosíntesis (Sigfridsson et al., 
2004; Faller et al., 2005)   
 
Igualmente el Cd afecta la fase lumínica de la fotosíntesis debido a las alteraciones que 
causa en los ácidos grasos de la membrana tilacoide a través de la reducción del 
contenido de ácidos grasos C16:1, relacionados con la oligomerización del complejo II de 
cosecha de luz (LHCII) (Vassilev et al., 2004) y la reducción del contenido de 
monogalactosil diacilglicerol (MGDG), considerado indispensable para la actividad PSII al 
regular la estructura molecular de los complejos asociados a PSII (Nouairi et al., 2006).  
 
El Cd afecta principalmente el lado donador (oxidante) del PSII (Nováková et al., 2004; 
Vassilev et al., 2004; Maksymiec et al., 2007) y reduce la eficiencia en el transporte de 
electrones desde el PSII hasta los aceptores finales del PSI (Ekmekci et al., 2008; Aloui 
et al., 2011), disminuyendo la reoxidación de la Quinona A (QA) (Janeczko et al., 2005; 
Maksymiec et al., 2007; Ekmekci et al., 2008; Aloui et al., 2011). En el lado aceptor del 
PSII, el Cd se une cerca de la Quinona B (QB) evitando su reducción y por tanto 
bloqueando la transferencia de electrones (Sigfridsson et al., 2004).  
 
La reducción de la actividad de las enzimas Rubisco y PEPC por efecto del Cd, se 
presenta primero que la reducción en el transporte de electrones del PSII, sugiriendo que 
la fijación de CO2 es el primer proceso afectado en la actividad fotosintética  (Burzynski y 
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Zurek, 2007; Wang et al., 2009). Inicialmente se reduce el ciclo de Calvin y se da un 
incremento en los procesos de disipación de manera que se pueda seguir dando el 
transporte de electrones a través del PSII. Por último se observa que el papel protector 
de la disipación no fotoquímica va disminuyendo, incrementando la inhibición del ciclo de 
Calvin y reacción de Hill, llevando a un cierre total de los centros de reacción (Maksymiec 
et al., 2007). 
1.2.7 Efecto del Cd en el contenido nutricional de la planta 
Debido a los daños que causa en las membranas celulares el Cd puede alterar la toma 
de nutrientes, la pérdida de electrolitos y en general el proceso de transporte de 
elementos a través de ésta (Dong et al., 2006; Nazar et al., 2012).  
Se ha observado reducción en el contenido de nitrógeno por efecto del Cd (López-Millán 
et al., 2009; Gill et al., 2012), debido a la reducción en la actividad de la enzima nitrato 
reductasa (Astolfi et al., 2004; Gill et al., 2012). De igual forma, se reporta la reducción en 
el contenido de K+ (López-Millán et al., 2009; Carvalho et al., 2012), así como una 
disminución en la traslocación del fósforo (López-Millán et al., 2009; Carvalho et al., 
2012).  
 
Algunos autores reportan variaciones en el contenido de S por efecto del Cd (Astolfi et 
al., 2004; Carvalho et al., 2012; Gill et al., 2012), asociado a cambios en la demanda de 
la planta para la producción de tioles (precursores en la síntesis de las fitoquelatinas) 
(Carvalho et al., 2012), así como por la alteración de la actividad de enzimas como la 
ATP-sulfurilasa (Astolfi et al., 2004; Gill et al., 2012) y la O-acetilserina sulfidrilasa 
(OASs), enzimas involucradas en la ruta de asimilación de S. 
 
La competencia entre el Cd y cationes divalentes lleva a la alteración en el contenido de 
elementos minerales en la planta como el Ca2+, Cu2+, Mn2+, Mg2+ y Zn2+ (Ramos et al., 
2002; Azevedo et al., 2005c; Dong et al., 2006; Guo et al., 2007; López-Millán et al., 
2009; Carvalho et al., 2012).  
 
El contenido de Fe3+ también se ve alterado por efecto del Cd (Ramos et al., 2002; 
Azevedo et al., 2005c; Dong et al., 2006; Guo et al., 2007; López-Millán et al., 2009; 
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Chou et al., 2011; Carvalho et al., 2012), asociado a la alteración en la actividad de la 
enzima Fe-reductasa a nivel radicular por efecto del Cd (López-Millán et al., 2009). 
 2. Métodos y Materiales 
2.1 Material vegetal y establecimiento del experimento 
En este estudio se utilizaron estolones de fresa (Fragaria x ananassa Duch.) variedad 
Albión. Los estolones fueron sembrados en materas plásticas de 2 kilogramos, usando 
como sustrato tierra negra (Anexo A). Las plantas fueron fertilizadas de acuerdo a sus 
requerimientos, usando un esquema comercial de fertilización. En el momento de la 
siembra, se aplicó al suelo 5 g de fertilizante comercial (triple 15) y 1 g de fertilizante de 
alta solubilidad (disuelto en 100 ml de agua) con la siguiente proporción de elementos 
(CaO 2,8%, MgO 3,6%, S 3,9%, B 0,91%, Co 0,011%, Cu 0,08%, Fe 0,91%, Mn 0,28%, 
Mo 0,07% y Zn 0,91%) por matera.   
 
El experimento se realizó bajo invernadero en la Facultad de Ciencias Agrarias de la 
Universidad Nacional de Colombia sede Bogotá a una altura de 2640 msnm, 20°C y 70% 
HR. Los tratamientos se iniciaron a los 12 días después de siembra, cuando las plantas 
tenían 1 hoja, llevándose a cabo mediciones hasta los 80 días después de aplicados los 
tratamientos. Los tratamientos consistieron en 6 dosis de Cadmio (0; 7,5; 15; 30; 60 y 90 
mg Cd / kg suelo) aplicados como CdCl2 en solución directamente sobre el sustrato. Se 
realizó riego regular, evitando pérdidas por goteo para no modificar las concentraciones 
de Cd aplicadas. Se utilizó un diseño experimental completamente al azar con 5 
repeticiones donde la unidad experimental fue una planta. 
2.2 Variables analizadas 
Variables relacionadas con crecimiento y desarrollo. Las variables relacionadas 
con crecimiento y desarrollo fueron a los 20, 40, 60 y 80 días después de tratamiento 
(ddt). Se determinó el número de hojas, número de flores, número de frutos, la 
distribución de masa seca y el área foliar. Se separó la parte aérea y la raíz y se 
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determinó la masa seca, secando el material vegetal en un horno a 80 °C hasta peso 
constante. El área foliar se determinó con un medidor de área foliar (LICOR modelo Li 
3100c). Se calculó la relación raíz/parte aérea y el área foliar específica (AFE). Para 
determinar el estadío de desarrollo de las plantas a lo largo del experimento se utilizó la 
escala BBCH (Meier, 2001) 
 
Contenido de Clorofila. Se determinó el contenido relativo de clorofilas en unidades 
CCI con un Clorofilómetro Opti-Sciences CCM-200 plus, realizando 3 lecturas por hoja en 
3 hojas completamente expandidas por planta a los 20, 40, 60 y 80 ddt.  
 
Temperatura de la hoja. La temperatura de la hoja se determinó con un Termómetro 
infrarrojo (Phychrometer IR Thermometer, modelo HD550, Marca Extech), realizando 5 
lecturas por hoja en 3 hojas completamente expandidas por planta, entre las 9:00am y 
10:00am a los 20, 40, 60 y 80 ddt. 
 
Intercambio de gases. Las medidas de la tasa de asimilación de CO2, la tasa de 
transpiración y la conductancia estomática fueron tomadas con un equipo LCpro-SD 
Portable (Photosynthesis System-BioScientific), con un nivel de radiación de 1300 µmol, 
previa realización de la curva de luz (Figura 4). Se realizaron 4 mediciones por hoja en 5 
plantas por tratamiento. Las mediciones se hicieron en la hoja más externa de la planta 
entre las 8:00 am y las 11:00 am a los 20, 40, 60 y 80 ddt. 
 
Fluorescencia de la clorofila a. La fluorescencia de la clorofila, se determinó con un 
fluorómetro portátil de pulso modulado JUNIOR-PAM (Walz, Effeltrich, Germany). Las 
mediciones se realizaron sobre hojas adaptadas a la oscuridad por 3 horas en la misma 
hoja donde se midió el intercambio de gases a los 20, 40, 60 y 80 ddt, aplicando pulsos 
de saturación de 1900 µmol photons m–2 s–1, para alcanzar una saturación completa de 
los centros de reacción del fotosistema II (PSII). Para determinar la actividad del PSII se 
evaluó el rendimiento cuántico del PSII (ΦPSII), rendimiento cuántico máximo del PSII 
(Fv/Fm), la disipación fotoquímica (qP), la disipación no fotoquímica (NPQ) y eficiencia en 
el transporte electrónico (ETR). 
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Pérdida de electrolitos. La pérdida de electrolitos se midió en la hoja más externa de 
la planta, usando 5 plantas por tratamiento. Se extrajeron 12 discos de 2,5 mm de 
diámetro de la hoja, la cual fue previamente lavada con agua desionizada para remover 
los electrolitos adheridos a la superficie. Los discos de hoja se colocaron en viales con 2 
ml de agua desionizada a temperatura ambiente. La conductividad eléctrica (CE) fue 
determinada a las 5 horas, previa estandarización, usando un conductivímetro (HI 9835, 
HANNA instruments). Después de la medición, la muestra se calentó a 80°C por 10 
minutos y se determinó la CE, tomando este valor como la máxima pérdida de electrolitos 
(100%). Los valores de CE presentados se expresaron como porcentaje respecto al 
mayor valor mediante la fórmula PE=(CE1*CE2-1)*100, donde PE= % de pérdida de 
electrolitos; CE1= conductividad eléctrica a las 5 horas; CE2= conductividad eléctrica 
después de calentar a 80°C (Rodríguez et al, 2004). Las mediciones se hicieron a los 20, 
40, 60 y 80 ddt. 
 
Contenido de catalasa y actividad peroxidasa. El tejido foliar se maceró en 
nitrógeno líquido y se conservó a -80°C hasta el momento de las determinaciones. La 
determinación de la actividad enzimática de la Catalasa (CAT) se hizo mediante el 
método modificado de permanganato/peróxido por volumetría descrito por Ulrich (1974). 
La actividad enzimática de la peroxidasa (POD) se determinó mediante el método 
modificado de o-dianisidina/peróxido por medio de mediciones en espectrofotómetro a 
una longitud de onda de 436 nm según lo descrito por Kireyko et al. (2006). Las 
determinaciones se hicieron sobre tejido foliar a los 40 y 80 ddt, tomando 3 plantas por 
tratamiento y haciendo 3 mediciones por planta. 
 
Contenido de prolina y proteína. El tejido foliar se maceró en nitrógeno líquido y se 
conservó a -80°C hasta el momento de las determinaciones que se realizaron siguiendo 
protocolos conocidos con ligeras modificaciones. El protocolo usado para determinar el 
contenido de proteína fue el descrito por Bradford (1976) y para la prolina el de Bates et 
al. (1973), usando 300mg y 500mg de tejido foliar macerado respectivamente. Las 
determinaciones se hicieron sobre tejido foliar a los 40 y 80 ddt, tomando 3 plantas por 
tratamiento y haciendo 3 mediciones por planta. 
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Contenido de Cd y de elementos minerales. La determinación de nutrientes 
esenciales en tejido foliar fue llevada a cabo por el Laboratorio de Aguas y Suelos de la 
Facultad de Ciencias Agrarias de la Universidad Nacional de Colombia, Bogotá. La 
metodología de determinación corresponde a la de calcinación de la muestra a 600 °C. 
La determinación del contenido de Cd fue llevada a cabo por el Laboratorio Nacional de 
Suelos del Instituto Geográfico Agustín Codazzi (IGAC), mediante extracción ácida y 
determinación por espectrometría de absorción atómica. Para la determinación de los  
nutrientes esenciales se extrajo el tejido foliar de 5 plantas por tratamiento, se hizo una 
mezcla del tejido y se realizó un análisis por tratamiento. Se determinó el contenido de 
Cd del suelo, la raíz, la parte aérea y el fruto. Se realizaron 2 análisis por cada parte 
analizada por tratamiento, realizando una mezcla de material de 3 plantas para cada 
análisis, para un total de 6 plantas por tratamiento. 
2.3 Análisis estadístico  
Se realizó un análisis de varianza (Anava) y la prueba de comparación múltiple de 
Duncan a un nivel de confianza del 95% (P≤0,05) usando el software estadístico 
Statistical Analysis System (SAS®) versión 9.0. 
 
 
 3. Resultados y Discusión 
3.1 Acumulación de Cd en la planta    
Se presentó mayor acumulación de Cd en la raíz en comparación con la parte aérea. En 
los frutos no se pudo detectar acumulación Cd porque no hubo o porque los niveles de 
Cd estuvieron por debajo de los límites de detección. La acumulación de Cd estuvo 
relacionada con el contenido de Cd en cada tratamiento, observándose mayor 
acumulación de Cd en los tratamientos con mayor presencia de Cd (Tabla 1). 
 
Tabla 1. Acumulación de Cd en el suelo y en plantas de fresa sometidas a diferentes 
concentraciones de Cd a los 80 ddt.  
Tratamiento 
(mg Cd kg
-1
 
Suelo) 
Contenido de Cd  
(mg Cd kg-1 Suelo) (mg Cd kg-1 tejido seco) 
Suelo Raíz Parte aérea Fruto 
0 nd 8 nd nd 
7,5 nd 37 3 nd 
15 27 43 12 nd 
30 54 92 20 nd 
60 74 149 28 nd 
90 78 140 31 nd 
 
El contenido de Cd en el suelo corresponde con el cadmio aplicado en los tratamientos, 
observándose mayor contenido de Cd en los tratamientos de mayor aplicación de Cd. Se 
observan ciertas variaciones en el contenido de Cd en el suelo con respecto al Cd 
aplicado, lo cual puede deberse a la precisión de la técnica tal como ha sido previamente 
reportado por otros autores, quienes usando la misma metodología observaron presencia 
de Cd aún en los controles (Sandalio et al., 2001; Ramos et al., 2002; Cosio et al., 2004; 
Cosio et al., 2005; Popova et al., 2009).  
La mayor acumulación de Cd en la raíz en comparación con la parte aérea observada en 
este trabajo corresponde con lo reportado en la literatura (Cieslinski et al., 1996; Perfus-
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Barbeoch et al., 2002; Ramos et al., 2002; He et al., 2008). Se observó que la 
acumulación de Cd en la parte aérea en el tratamiento Cd90 no es tan alta como se 
esperaría y solo es ligeramente superior a la acumulación de Cd en el tratamiento Cd60, 
lo que está relacionado con la reducción en la transpiración observada a los 60 y 80 ddt 
en el tratamiento Cd90, debido a que la traslocación del Cd en la planta es altamente 
dependiente de la transpiración (Wójcik et al., 2005). Cieslinski et al. (1996) trabajando 
con plantas de fresa (cultivares Rainier, Totem, Selva), observaron un patrón de 
acumulación de Cd similar al observado en este trabajo; observando mayor acumulación 
en la raíz, seguido por la parte aérea y luego los frutos. En los frutos estos autores 
midieron contenidos de Cd menores a los 600 µg kg-1 peso fresco, valores no detectables 
en este trabajo. La menor acumulación de Cd en la parte aérea en comparación con la 
raíz sugiere un posible mecanismo de defensa tipo compartimentalización de la planta 
para la protección del aparato fotosintético (Baker, 2006; Fujimaki et al., 2010).  
3.2 Efecto del Cd en el crecimiento y desarrollo de 
plantas de fresa 
En los cuatro puntos analizados 20, 40, 60 y 80 ddt, se determinó el número de hojas, 
flores y frutos en la planta (Tabla 2). 
 
En el número de flores se observó un aumento significativo a los 20 ddt en las plantas del 
tratamiento Cd90, que además presentaron un estadio de desarrollo más avanzado 
(Código BBCH: 57) en comparación con los demás tratamientos (Código BBCH: 56). En 
cuanto al área foliar a los 80 ddt se observó una reducción significativa en los 
tratamientos de Cd60 y Cd90 con respecto al control, la cual podría ser una respuesta a 
la acumulación de Cd a través del tiempo. En el número de frutos, el área foliar y el 
número de hojas en algunos puntos se observaron diferencias significativas entre 
algunos tratamientos, pero parecen deberse más a variación individual que a efectos de 
los tratamientos aplicados, ya que no se puede determinar alguna relación con estos.      
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Tabla 2. Parámetros relacionados con crecimiento y desarrollo en plantas de fresa 
sometidas a diferentes concentraciones de Cd. (BBCH): estadíos fenológicos según 
escala BBCH; (ddt): días después de tratamiento; (..): ausencia 
ddt 
Tratamiento  
(mg Cd kg
-1
 Suelo) 
Número de 
hojas 
Número de 
flores 
Número de 
frutos Área Foliar (cm
2
) BBCH 
20 
0 2,83 a 0,67 b .. 91,21 a 13/56 
7,5 2,5 a 0,33 b .. 121,95 a 13/56 
15 2,17 a 0,5 b .. 101,49 a 13/56 
30 2,67 a 0,5 b .. 127,63 a 13/56 
60 2,83 a 0 b .. 110,44 a 13/55 
90 3 a 1,67 a .. 93,32 a 13/57 
ANAVA No * No 
40 
0   3,83 b   2 a   1,67 a   136,07 dc 14/65/71 
7,5 3,17 b 2,67 a 2,33 a 161,48 b 14/65/71 
15 3 b 2,67 a 3,5 a 156,7 bc 13/65/71 
30 3 b 2,5 a 2,33 a 118,48 d 13/65/71 
60 5,17 a 2,67 a 2,5 a 188,38 a 16/65/71 
90 3,17 b 3,17 a 2 a 173,64 ab 14/65/71 
ANAVA ** No No ** 
60 
0   5,5 a   3,5 a   3,83 a   224,53 ab 16/67/73/85 
7,5 5,17 a 5,33 a 4,33 a 194,33 bc 16/67/73/85 
15 4 a 2,33 a 3,33 a 208,48 ab 14/67/73/85 
30 4 a 3,5 a 4,5 a 249,45 a 14/67/73/85 
60 3,83 a 5,67 a 3,17 a 152,84 c 14/67/73/85 
90 4,5 a 2,67 a 2,5 a 182,46 bc 15/67/73/85 
ANAVA No No No ** 
80 
0   6 a   ..     5,48 b   344,19 b 16/73/87 
7,5 5,88 a .. 4,8 c 380,59 a 16/73/87 
15 5,88 a .. 4,3 cd 359,42 ab 16/73/87 
30 6,38 a .. 6,08 a 347,23 b 17/63/87 
60 5,5 a .. 4,5 cd 283,91 d 16/73/87 
90 5,88 a .. 4,13 cd 314,91 c 16/73/87 
ANAVA No ** ** 
ANAVA : Diferencias significativas con un α=0,05 (*) y α=0,01 (**) . Promedios con letras distintas presentan diferencias 
significativas a un nivel de significancia P≤0,05 según la prueba de comparación múltiple de Duncan. 
 
El aumento en el número de flores observado a los 20 ddt, podría indicar una inducción 
temprana de floración por efecto del Cd. Resultados similares se han reportado por Wang 
et al. (2012), quienes observaron que plantas de Arabidopsis thaliana sometidas a estrés 
por Cd presentan una floración más temprana, asociada con la represión en la expresión 
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del gen represor de la floración FLC (Flowering locus C) y la inducción en la expresión de 
los genes CO (Constans) y FT (Flowering locus T), genes clave en la regulación de la 
floración. Adicionalmente, muchas plantas bajo condiciones de estrés aceleran la 
floración como un mecanismo para garantizar la supervivencia de la especie aún en 
condiciones desfavorables (Takeno, 2012). 
 
Igualmente, una reducción en el área foliar en respuesta al Cd, semejante a la observada 
aquí, ha sido reportada en otras especies vegetales (Maksymiec y Krupa, 2002; Pena et 
al., 2006; Gill et al., 2012). 
 
En la acumulación de masa seca total, de la parte aérea y de la raíz solo se observó una 
disminución significativa en las plantas de los tratamientos Cd60 y Cd90 a los 80 ddt 
(Figura 1A, 1B, 1C y Tabla 3). El peso seco de los frutos solo se redujo significativamente 
en el tratamiento Cd90 (Tabla 3).  
 
El área foliar específica, la relación raíz / parte aérea y la densidad de longitud radicular 
no presentaron diferencias significativas (Tabla 3). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 Tabla 3. Distribución de biomasa en plantas de fresa sometidas a diferentes concentraciones de Cd. (ddt) días después 
de tratamiento. (DLR) Densidad de longitud radicular (..) Ausencia 
ddt 
Tratamiento  
(mg Cd kg
-1
 
Suelo) 
Peso seco de 
raíz (g) 
Peso seco de 
tallos (g) 
Peso seco de 
hojas (g) 
Peso seco de 
flores (g) 
Peso seco de 
frutos (g) 
Peso seco 
total (g) 
Área foliar 
específica 
(cm
2
g
-1
) 
Relación 
Raíz / Parte 
aérea DLR 
20 
0   1,552 a   0,328 a   0,601 b   0,049 a   ..     2,529 a   151,707 a   1,581 a 0,0038 b 
7,5 2,023 a 0,764 a 0,815 a 0,011 a .. 3,632 a 149,808 a 1,290 a 0,0043 b 
15 1,582 a 0,702 a 0,651 ab 0,033 a .. 2,968 a 155,673 a 1,146 a 0,0051 ab 
30 2,530 a 0,902 a 0,797 a 0,031 a .. 4,260 a 160,299 a 1,476 a 0,0063 a 
60 1,479 a 0,753 a 0,663 ab 0,000 a .. 2,894 a 167,127 a 1,076 a 0,0031 b 
90 1,562 a 0,588 a 0,551 b 0,082 a .. 2,783 a 169,851 a 1,234 a 0,0037 b 
ANAVA No No * No No No No * 
40 
0   1,856 a   0,875 a   1,119 a   0,165 a   0,298 a   4,314 a   121,470 a   0,862 a 0,0053 a 
7,5 1,766 a 0,914 a 1,163 a 0,159 a 0,789 a 4,791 a 140,580 a 0,789 a 0,0051 a 
15 1,821 a 1,013 a 1,083 a 0,152 a 0,654 a 4,722 a 144,730 a 0,811 a 0,0057 a 
30 1,468 a 0,647 a 0,827 b 0,082 a 0,472 a 3,495 a 143,400 a 0,947 a 0,0053 a 
60 1,806 a 1,155 a 1,244 a 0,169 a 0,436 a 4,809 a 152,620 a 0,699 a 0,0058 a 
90 1,973 a 0,887 a 1,182 a 0,153 a 0,433 a 4,628 a 146,930 a 0,890 a 0,0062 a 
ANAVA No No ** No No No No No No 
60 
0   2,860 a   0,803 a   1,677 b   0,238 ab   1,860 bc   7,439 b   134,800 a   1,055 a 0,0093 a 
7,5 2,669 a 0,407 a 1,501 b 0,186 bc 2,001 b 6,765 b 130,840 a 1,302 a 0,0072 a 
15 1,691 a 0,485 a 1,625 b 0,059 c 1,674 bc 5,535 b 128,440 a 0,799 a 0,0076 a 
30 3,857 a 0,793 a 2,082 a 0,203 bc 2,624 a 9,558 a 119,970 a 1,280 a 0,0100 a 
60 3,423 a 0,536 a 1,294 b 0,360 a 1,428 c 7,041 b 118,090 a 1,610 a 0,0089 a 
90 3,043 a 0,537 a 1,534 b 0,159 bc 1,626 bc 6,898 b 120,120 a 1,368 a 0,0092 a 
ANAVA No No * * ** * No No No 
ANAVA : Diferencias significativas con un α=0,05 (*) y α=0,01 (**) . Promedios con letras distintas presentan diferencias significativas a un nivel de significancia P≤0,05 según la 
prueba de comparación múltiple de Duncan. 

 Tabla 3. (Continuación) 
ddt 
Tratamiento  
(mg Cd kg
-1
 
Suelo) 
Peso seco de 
raíz (g) 
Peso seco 
de tallos (g) 
Peso seco de 
hojas (g) 
Peso seco 
de flores (g) 
Peso seco de 
frutos (g) 
Peso seco 
total (g) 
Área foliar 
específica 
(cm
2
g
-1
) 
Relación 
Raíz / Parte 
aérea DLR 
80 
0   3,239 a   1,190 a   2,859 b   ..     2,135 b   9,423 a   120,620 a   0,785 a 0,0022 a 
7,5 3,230 a 1,295 a 3,137 a .. 2,942 a 10,604 a 122,040 a 0,705 a 0,0021 a 
15 3,704 a 1,401 a 2,975 ab .. 2,186 b 10,265 a 121,065 a 0,808 a 0,0021 a 
30 3,109 ab 0,844 a 2,837 b .. 2,725 a 9,515 a 122,510 a 0,834 a 0,0023 a 
60 2,424 b 1,178 a 2,372 c .. 2,268 b 8,241 b 119,832 a 0,669 a 0,002 a 
90 2,413 b 1,190 a 2,553 c .. 1,638 c 7,794 b 123,365 a 0,637 a 0,0021 a 
ANAVA ** No ** ** ** No No No 
ANAVA : Diferencias significativas con un α=0,05 (*) y α=0,01 (**) . Promedios con letras distintas presentan diferencias significativas a un nivel de significancia P≤0,05 según la 
prueba de comparación múltiple de Duncan. 
 
 Los resultados de reducción de masa seca en los tratamientos con más altos contenidos  
de Cd concuerdan con lo reportado por Sandalio et al. (2001), quienes observaron una 
reducción en la acumulación de masa seca en la raíz y hojas en plantas de arveja 
sometidas a niveles altos de Cd. También se ha reportado una reducción de la masa 
seca de la raíz en plantas de rábano (Raphanus sativus) y zanahoria (Daucus carota var. 
sativa) (Chen et al., 2003) y de las hojas en girasol (Helianthus annuus L.) (Pena et al., 
2006), por efecto del Cd. 
 
Figura 1. Masa seca total (A), masa seca de las hojas (B) y masa seca de la raíz (C) en plantas 
de fresa sometidas a diferentes concentraciones de Cd. Promedios con letras distintas presentan 
diferencias significativas a un nivel de significancia (P≤0,05), según la prueba de comparación 
múltiple de Duncan. 
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La reducción en la acumulación de masa seca de la raíz puede deberse a una reducción 
en el crecimiento de la raíz por una baja elongación (Liu et al., 2003; Chen et al., 2003; 
Hattab et al., 2009), baja emisión de raíces laterales (Sandalio et al., 2001; Chen et al., 
2003; Pál et al., 2006) o disminución en el crecimiento radial (Goyawed y Almaghrabi, 
2013). En las hojas se han observado alteraciones en la división celular por efecto del Cd 
(Liu et al., 2003; Fusconi et al., 2007), reduciendo el crecimiento y por consiguiente la 
acumulación de masa seca en estos órganos. No obstante, en plantas de arveja (Pisum 
sativum L.) se observó reducción en la longitud de raíz y parte aérea pero un incremento 
en el porcentaje de masa seca (Devi et al., 2007). 
 
La reducción en el peso seco de los frutos observada aquí está relacionada con el menor 
número de frutos en el tratamiento Cd90.  
 
De forma general, la reducción en la acumulación de masa seca observada puede 
atribuirse a la disminución en la tasa de fotosíntesis que se presentó a los 80 ddt para los 
tratamientos Cd60 y Cd90 (Figura 5A), datos similares han sido reportados para 
diferentes especies en altas concentraciones de Cd (Wang et al., 2009; Souza et al., 
2011; Gill y Tuteja, 2012; Januskaitiene, 2012). 
3.3 Efecto del Cd en la estabilidad de las membranas  
Se observó un aumento significativo en la perdida de electrolitos en los tratamientos 
Cd30, Cd60 y Cd90 con respecto al Cd0 a los 20 ddt. Igualmente, en los tratamientos de 
Cd60 y Cd90 se observó un aumento significativo a los 60 y 80 ddt en comparación con 
los demás tratamientos (Figura 2). 
 
El incremento en la perdida de electrolitos indica un aumento en la permeabilidad de las 
membranas, debido al daño producido por una condición de estrés (Whitlow et al., 1992). 
Este daño puede asociarse a la peroxidación lipídica causada por el aumento en la 
concentración de las EROs (Brahim et al., 2010; Gill et al., 2012), alteraciones en el 
contenido de lípidos de la membrana y su grado de saturación (Hernández y Cooke, 
1997; Astolfi et al., 2003; Nouairi et al., 2006) o la inhibición de la H+ATPasa (Llamas et 
al., 2000; Astolfi et al., 2003; Astolfi et al., 2005), que producen un cambio en la fluidez de 
la membrana, modificando su estabilidad.   
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Figura 2. Porcentaje de pérdida de electrolitos en plantas de fresa sometidas a diferentes 
concentraciones de Cd. Promedios con letras distintas presentan diferencias significativas a un  
nivel de significancia P≤0,05 según la prueba de comparación múltiple de Duncan. 
 
Los resultados obtenidos indican que el Cd en los dos niveles más altos (60 y 90) 
disminuyó la estabilidad de las membranas probablemente debido al aumento de las 
EROs y la peroxidación lipídica causada por estás. Estos resultados son semejantes a 
los reportados por otros autores en condiciones de estrés por Cd, los cuales son 
atribuidos a las EROs (Brahim et al., 2010; Rahoui et al., 2010; Gill et al., 2012). Este 
aumento de las EROs causado por el Cd puede estar asociado con la inducción de la 
actividad NADPH de membrana (Ortega-Villasante et al., 2007; Rodríguez-Serrano et al., 
2009; Smiri, 2011) y la disminución de la enzima antioxidante Cu/Zn SOD debido al 
silenciamiento por miRNA (Lin y Aarts, 2012) causados por el Cd. El comportamiento 
observado para el tratamiento Cd30, que solo presentó menor estabilidad a los 20 ddt, 
sugiere la posible inducción de un mecanismo de defensa y/o reparación en la planta de 
fresa bajo este tratamiento, evitando así el daño de sus membranas.  
3.4 Efecto del Cd en el contenido de clorofila total  
El contenido de clorofilas disminuyó significativamente a partir de los 60 ddt en los 
tratamientos de Cd60 y Cd90, mientras que para el tratamiento Cd30 solo se observó 
una disminución significativa a los 80 ddt (Figura 3). 
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Figura 3. Contenido relativo de clorofilas en plantas de fresa sometidas a diferentes 
concentraciones de Cd. Promedios con letras distintas presentan diferencias significativas a un 
nivel de significancia P≤0,05 según la prueba de comparación múltiple de Duncan. 
  
La reducción en el contenido de clorofila puede deberse a la reducción en su síntesis, a 
través de la inhibición de enzimas involucradas en la ruta de biosíntesis de la clorofila, 
como ya ha sido reportado (Ebbs y Uchil, 2008; Wang et al., 2009) o al incremento en la 
degradación (Metwali et al., 2013). Vassilev et al. (2004), observaron que el Cd causa en 
las membranas del cloroplasto una alteración en el contenido de lípidos y el grado de 
saturación. Estos cambios, junto con el posible aumento en la peroxidación lipídica de las 
membranas, que disminuyó su estabilidad (Figura 2), sugieren un daño en la integridad 
de la membrana de los tilacoides que puede causar una liberación de las clorofilas de los 
centros de reacción y su posterior degradación. Igualmente podrían estar involucrados 
otros procesos en la disminución de las clorofilas ya que no solamente se presentó 
cuando hubo una disminución en la estabilidad de las membranas (80 ddt en Cd30) 
(Figura 2). 
3.5 Efecto del Cd en el intercambio gaseoso  
La respuesta de la fotosíntesis a la luz en plantas control mostró un aumento hasta 
aproximadamente 1300 µmol (Figura 4) cerca al punto donde la fotosíntesis está limitada 
por la luz y comienza la limitación por carboxilación de la rubisco (Jodlowska y Latala, 
2012). La fotosíntesis máxima se presentó alrededor de 1500 µmol (20,26 µmol CO2 m
-2 
s-1). Con base en estos resultados se midió la tasa de fotosíntesis a 1300 µmol.  
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La tasa de fotosíntesis presentó una reducción significativa a los 60 ddt en los 
tratamientos Cd15, Cd30, Cd60 y Cd90, con respecto a los demás tratamientos, siendo 
menor a una mayor concentración de Cd. A los 80 ddt solo los tratamientos Cd60 y Cd90 
mostraron una disminución significativa con respecto a los demás, el tratamiento Cd90 
presentó la menor tasa de fotosíntesis (4,58 µmol CO2 m
-2 s-1) (Figura 5A). A diferencia 
de la tasa de fotosíntesis, la transpiración solo se redujo significativamente en el 
tratamiento Cd90 a los 60 y 80 ddt (Figura 5C). 
 
 
Figura 4. Curva de respuesta a la luz en plantas de fresa (Fragaria x ananassa Duch.) variedad 
Albión. 
 
En la conductancia estomática se observan diferencias entre los tratamientos a partir de 
los 60 ddt encontrándose los menores valores en los tratamientos de Cd30, Cd60 y 
Cd90. A los 80 ddt Cd90 presentó un valor significativamente menor de conductancia con 
respecto a los Cd15 y Cd30 (Figura 5B). 
 
La reducción en la fotosíntesis se dio en los tratamientos que presentaron el menor 
contenido de clorofilas a los 60 y 80 ddt (Figura 3), lo cual sugiere que tanto el menor 
contenido de clorofilas como la disminución en la conductancia estomática pudo 
contribuir a la disminución de la tasa de fotosíntesis. Igualmente esta disminución 
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también puede estar relacionada con la producción de EROs que dañan las membranas 
del tilacoide y afectan el aparato fotosintético.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 5. Fotosíntesis (A), Conductancia estomática (B) y Transpiración (C) en plantas de fresa 
sometidas a diferentes concentraciones de Cd. Promedios con letras distintas presentan 
diferencias significativas a un nivel de significancia P≤0,05 según la prueba de comparación 
múltiple de Duncan. 
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Aquí se encontró que los tratamientos que presentan la mayor pérdida de electrolitos, 
Cd60 y Cd90 a los 60 y 80 ddt, también tienen las menores tasas de fotosíntesis, lo que 
sugiere un posible daño del aparato fotosintético debido a al aumento de las EROs y la 
peroxidación lipídica de las membranas en estos dos tratamientos (Figura 2). La 
reducción en la tasa de fotosíntesis en los tratamientos Cd60 y Cd90 a los 60 y 80 ddt 
explica la disminución en la masa seca total observada (Figura 1A). 
 
La reducción en la conductancia estomática por efecto del Cd ha sido reportada en 
plantas de Genipa americana L. (Souza et al., 2011), tomate (Lycopersicum esculentum) 
(López-Millán et al., 2009), maní (Arachis hypogea) (Shi y Cai, 2008) y pepino (Cucumis 
sativus L.) (Burzynski y Zurek, 2007). 
 
El Cd tiene un efecto directo en la regulación de la apertura estomática, en una forma 
independiente a la señalización por ABA. El Cd puede ingresar a las células guarda a 
través de canales de Ca2+, alterando la concentración intracelular de Ca2+ y modificando 
los procesos de señalización dependientes del Ca intracelular, apoplástico y 
citoplasmático (Perfus-Barbeoch et al., 2002). La reducción en la conductancia 
estomática ocasiona una reducción en la toma de CO2 lo que disminuye la tasa de 
fotosíntesis (Gouia et al., 2003). Adicionalmente, el CO2 que alcanza a ser tomado por la 
planta presenta una difusión limitada hacia los sitios de carboxilación (León et al., 2002; 
Perfus-Barbeoch et al., 2002), dada por la inhibición en la actividad de enzimas 
involucradas en el proceso de fijación de CO2 (Mobin y Khan, 2007; Krantev et al., 2008; 
Wang et al., 2009). 
La disminución en la tasa de transpiración fue menor que la reducción en la tasa de 
fotosíntesis sugiriendo que el estado hídrico de la planta es menos sensible a la 
presencia de Cd que la actividad fotosintética. Este comportamiento en la transpiración 
ha sido previamente reportado, observándose un incremento a bajas concentraciones de 
Cd y/o al inicio del estrés (Mobin y Khan, 2007; López-Millán et al., 2009 y Januskaitiene, 
2012) y una reducción en presencia de altas concentraciones de Cd (Shi y Cai, 2008; 
López-Millán et al., 2009; Souza et al., 2011; Januskaitiene, 2012).   
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3.6 Efecto del Cd en la fluorescencia de la clorofila a  
El rendimiento cuántico del fotosistema II (ΦPSII), mide la proporción de energía absorbida 
que es usada en fotoquímica. Este parámetro da una aproximación del transporte lineal 
de electrones y es un indicativo del estado general de la fotosíntesis (Maxwell y Johnson, 
2000).  
 
 
 
 
  
 
 
 
Figura 6. Rendimiento cuántico del PSII (ΦPSII) (A), Disipación fotoquímica (qP) (B), Rendimiento 
cuántico máximo del PSII (Fv/Fm) (C), Disipación no fotoquímica (NPQ) (D) y Tasa de transporte 
electrónico (ETR) (E) en plantas de fresa sometidas a diferentes concentraciones de Cd. 
Promedios con letras distintas presentan diferencias significativas a un nivel de significancia 
P≤0,05 según la prueba de comparación múltiple de Duncan. 
56 Caracterización de parámetros fisiológicos y bioquímicos en plantas de fresa 
(Fragaria x ananassa Duch.) variedad Albión, sometidas a diferentes 
concentraciones de Cadmio 
 
El ΦPSII presentó una reducción significativa a los 20 ddt en el tratamiento Cd90, mientras 
que a los 40 ddt se presentó una reducción en ΦPSII en todos los tratamientos, en una 
relación directa con la concentración de Cd. A los 60 ddt Cd90 fue significativamente 
menor respecto a los demás tratamientos. A los 80 ddt los tratamientos Cd60 y Cd90 
presentaron los menores valores ΦPSII (Figura 6A). Estos resultados son consistentes con 
lo observado en la tasa fotosintética y sugieren un daño del aparato fotosintético por 
efecto del Cd muy posiblemente relacionado con la generación de EROs en presencia de 
Cd. La reducción en el ΦPSII por efecto del Cd ha sido reportada en plantas de colza 
(Janeczko et al., 2005) y arveja (Wodala et al., 2012). 
 
La disipación fotoquímica (qP), indica la proporción de centros de reacción abiertos en el 
PSII y la energía atrapada por estos que ha sido usada en el transporte de electrones 
(Maxwell y Johnson, 2000; González et al., 2008).  
 
El qP presentó una disminución a los 20, 40 y 60 ddt en todos los tratamientos de Cd, 
donde el menor valor a los 20 ddt se presentó en Cd90. A los 40 ddt los tratamientos 
Cd15, Cd30, Cd60 y Cd90 presentaron los menores valores sin diferencias entre sí, 
mientras que a los 60 días Cd90 presentó el menor valor. No obstante las diferencias 
encontradas en los anteriores días después de tratamiento, a los 80 ddt no se observaron 
diferencias entre los tratamientos (Figura 6B). 
 
La reducción en la qP se da por el cierre de los centros de reacción como resultado de la 
saturación lumínica de la fotosíntesis (Maxwell y Johnson, 2000). Se ha reportado que el 
Cd reduce la cantidad de centros de reacción (Janeczko et al., 2005; Popova et al., 
2009), lo que puede llevar a una rápida saturación. Adicionalmente, Maksymiec et al. 
(2007) reportan un cambio a nivel estructural en los centros de reacción, evitando que 
estos alcancen su máximo estado de oxidación y reduciendo el número de electrones por 
centro (Popova et al., 2009; Wodala et al., 2012). Lo observado aquí indica que la 
reducción en el qP por el tratamiento con Cd se da al inicio, pero al final las plantas, 
probablemente al desplegar mecanismos de defensa, pueden mantener una alta 
disipación fotoquímica.  
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La disipación no fotoquímica de la energía (NPQ) es la disipación de energía en la 
antena del fotosistema II por las xantofilas y representa un mecanismo eficiente para 
reducir el transporte de electrones en condiciones de estrés (Demmig-Adams y Adams 
III, 2006; Kalituho et al., 2007). Al reducirse la proporción de energía captada por los 
centros de reacción, se incrementa la proporción que es disipada en forma de calor 
(Maxwell y Johnson, 2000; González et al., 2008). Aquí se observó a los 40 ddt un 
incremento significativo en la disipación no fotoquímica (NPQ) en los tratamientos de 
Cd60 y Cd90, mientras que a los 80 ddt los tratamientos de Cd15, Cd30, Cd60 
presentaron mayor NPQ con respecto al Cd0 (Figura 6D). El NPQ se correlacionó 
negativamente con el ΦPSII y con la tasa de fotosíntesis como ha sido reportado en otros 
estudios (Demmig-Adams y Adams III, 2006). La alteración en el estado de los centros de 
reacción y el incremento en NPQ por efecto del Cd ha sido reportado por Azevedo et al. 
(2005a), Maksymiec et al. (2007) y López-Millán et al. (2009). 
 
    
  
 
 
 
 
Figura 7. Relación de la tasa de transporte de electrones (ETR) y fotosíntesis (PN). 
 
La reducción observada en la NPQ en el tratamiento Cd90, podría deberse a un 
agotamiento del mecanismo protector de la disipación no fotoquímica por la duración e 
intensidad del estrés, tal como lo reporta Maksymiec et al. (2007). 
 
La qP y el ΦPSII pueden interrelacionarse por el rendimiento cuántico máximo del PSII 
(Fv/Fm), que es una medición de la eficiencia intrínseca del PSII cuando todos los 
58 Caracterización de parámetros fisiológicos y bioquímicos en plantas de fresa 
(Fragaria x ananassa Duch.) variedad Albión, sometidas a diferentes 
concentraciones de Cadmio 
 
centros de reacción están abiertos (Maxwell y Johnson, 2000; González et al., 2008). La 
Fv/Fm se redujo significativamente en el tratamiento de Cd90 a los 40 ddt, mientras que 
a los 60 ddt los menores valores fueron para Cd30, Cd60 y Cd90 (Figura 6C). A los 80 
ddt no se observaron diferencias significativas entre los tratamientos. Los cambios en la 
Fv/Fm son debidos a los cambios en la NPQ (Maxwell y Johnson, 2000; González et al., 
2008), lo cual es coherente con los datos observados en este trabajo. 
 
El transporte de electrones disminuyó significativamente en Cd90 a los 20, 40 y 60 ddt 
con respecto a los demás tratamientos, mientras que a los 80 ddt los menores valores se 
encontraron en los tratamientos Cd60 y Cd90 (Figura 6E). Se ha reportado que la tasa en 
el transporte de electrones a través del fotosistema se ve afectada por el Cd (Ekmekci et 
al., 2008; Aloui et al., 2011). Esta reducción en el transporte de electrones está dada por 
la alteración en la estructura de los centros de reacción, impidiendo su reoxidación 
(Janeczko et al., 2005; Maksymiec et al., 2007; Ekmekci et al., 2008; Aloui et al., 2011), 
así como por el bloqueo de la entrada de electrones a la Qb, por la unión del Cd cerca de 
esta (Sigfridsson et al., 2004). El incremento en la tasa de transporte de electrones a los 
80 ddt con respecto a los 60 ddt (Figura 6E) aún con la reducción en la tasa de 
fotosíntesis observada (Figura 5A), podría ser un indicativo del incremento en la 
fotorrespiración, tal como se observa por la relación entre ETR y PN (Figura 7), donde se 
observa un incremento en el valor ETR/PN en el tratamiento Cd90 a los 60 y 80 ddt. La 
relación ETR/PN es un indicador de la actividad fotorespiratoria (Bota et al., 2004), la cual 
podría estar dada como mecanismo protector, usando el exceso de energía generado en 
los tilacoides, disminuyendo la fotorreducción del sistema y previniendo daños en el 
aparato fotosintético (Takeba y Kozaki, 1998; Wingler et al., 2000; Streb et al., 2005).    
3.7 Efecto del Cd en la respuesta antioxidante   
La principal enzima involucrada en el proceso de detoxificación de peróxido es la CAT 
(Shah et al., 2001), reduciendo el contenido de H2O2 producido durante la reducción del 
O•2
- (Gill y Tuteja, 2010). La actividad de la CAT, a los 40 ddt presentó valores altos de 
660,56 y 684,48 U g-1 tejido en los tratamientos Cd60 y Cd90 respectivamente, que no 
presentaron diferencias entre sí. Los demás tratamientos presentaron valores entre 260 y 
390 U g-1 tejido a los 40 y 80 ddt. A los 80 ddt hubo una notable disminución en la 
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actividad CAT para los tratamientos Cd60 y Cd90, y Cd90 presentó las menores 
actividades junto con Cd0 (Figura 7A). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 7. Actividad CAT (A), POD (B) y contenido de proteína (C) en plantas de fresa 
sometidas a diferentes concentraciones de Cd. Promedios con letras distintas presentan 
diferencias significativas a un nivel de significancia P≤0,05 según la prueba de comparación 
múltiple de Duncan. 
 
El comportamiento observado aquí podría sugerir que la CAT hace parte de los 
compuestos que se inducen inicialmente en respuesta a estrés, pero que en una fase 
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más avanzada del estrés la planta activa otros antioxidantes. Un comportamiento 
semejante en la actividad CAT ha sido reportado, donde bajas concentraciones de Cd 
causan un aumento de la actividad CAT durante el inicio del estrés (Shah et al., 2001; 
Scebba et al., 2006; Gratão et al., 2008; He et al., 2011) para luego disminuir con el 
aumento del estrés (Chaoui et al., 1997; Sandalio et al., 2001; León et al., 2002; Chen et 
al., 2003; Gratão et al., 2008), llegando incluso a su completa inhibición (Shah et al., 
2001; Scebba et al., 2006). 
 
La actividad peroxidasa puede servir como una herramienta intrínseca de defensa contra 
el estrés oxidativo inducido por Cd (Shah et al., 2001). Si bien se presentaron diferencias 
significativas en la actividad POD, estas no son de importancia biológica por cuanto la 
actividad en todos los tratamientos se mantuvo en un nivel basal (Figura 6B). 
 
La prolina reduce el efecto del Cd a través de la formación de complejos Cd-prolina (Xu 
et al., 2009). Como antioxidante, la prolina reacciona con el OH• formando un radical 
estable y neutralizando el oxígeno singlete (He et al., 2011), adicionalmente la prolina 
tiene un papel protectante sobre enzimas inducidas por estrés, evitando su inhibición por 
efecto del Cd (Shah y Dubey, 1998; Xu et al., 2009). En respuesta a estrés por Cd se ha 
reportado un aumento en los niveles de prolina en plantas de arroz (Shah y Dubey, 
1998), Silybum marianum (Khatamipour et al., 2011) y Thlapsi caerulescens (Zemanová 
et al., 2013). 
 
Al respecto, Schat et al. (1997) reportan que la acumulación de prolina por efecto del Cd 
se da principalmente por el componente de estrés hídrico inducido por este metal. En 
este trabajo no se observó una inducción de este osmolito compatible por el Cd ya que 
se presentaron valores basales en todos los tratamientos en los dos puntos evaluados 40 
y 80 ddt (datos no mostrados). En callos de Solanum nigrum hay un incremento inicial en 
la acumulación de prolina y posteriormente una reducción, sugiriendo un efecto inhibitorio 
del Cd en la síntesis de prolina (Xu et al., 2009).  
En cuanto al contenido total de proteína se observó una reducción significativa en el 
contenido de proteína en todos los tratamientos con respectos Cd0 y Cd 60 a los 40 ddt, 
mientras que a los 80 ddt, se incrementa el contenido de proteína en Cd90 y Cd60 
(Figura 7C). 
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La reducción observada a los 40 ddt en Cd90 puede deberse a un incremento en la 
actividad proteasa, inducida por la modificación oxidativa de las proteínas por efecto del 
Cd, convirtiéndolas en el sustrato objetivo de proteasas (Sandalio et al., 2001; McCarthy 
et al., 2001; Romero-Puertas et al., 2002), igualmente puede estar relacionada con la 
inhibición en la síntesis de enzimas involucradas en procesos fotosintéticos (Mobin y 
Khan, 2007; Krantev et al., 2008; Wang et al., 2009). El aumento presentado a los 80 ddt 
para Cd90 podría deberse al incremento en la síntesis de enzimas antioxidantes 
diferentes a CAT y POD, como son las involucradas en el ciclo ascorbato-glutatión (León 
et al., 2002; Romero-Puertas et al., 2007; Lee et al., 2010; Gill et al., 2012). 
3.8 Efecto del Cd en el contenido nutricional  
Debido a los daños que causa en las membranas celulares, el Cd puede alterar la toma 
de nutrientes y en general el proceso de transporte de elementos a través de ésta (Dong 
et al., 2006; Nazar et al., 2012). 
Diversos autores reportan la reducción en la toma de nutrientes en la planta por efecto 
del Cd (Mohamed et al., 2012; Xu et al., 2012; Dias et al., 2013; Basa et al., 2014), sin 
embargo, también hay reportes sobre el incremento del contenido de nutrientes en la 
planta por efecto del Cd (Chou et al., 2011; Xu et al., 2012; Dias et al., 2013; Saidi et al., 
2013; Sohrabi y Bayat, 2013; Basa et al., 2014), lo que muestra que no hay claridad 
sobre el efecto que tiene el Cd en el contenido de elementos minerales en la planta. 
Teniendo en cuenta que en este trabajo se llevó a cabo una sola medición del contenido 
de nutrientes a los 80 ddt, mediante la mezcla de tejido foliar de 5 plantas por 
tratamiento, no se llevó a cabo análisis estadístico por lo que no es posible aseverar que 
comportamiento presentaron los elementos minerales por efecto del Cd. El contenido de 
nutrientes en plantas de fresa sometidas a diferentes concentraciones de Cd se muestra 
en el anexo B. 
  

 4. Conclusiones 
• La planta de fresa acumula el Cd principalmente en la raíz, como un posible 
mecanismo de protección del aparato fotosintético. 
• El Cd, en plantas de fresa, reduce la estabilidad de las membranas y el contenido 
de clorofila, generando una reducción en la tasa de fotosíntesis y por tanto una 
reducción en la acumulación de masa seca. 
• La CAT es un componente de la respuesta antioxidante temprana en plantas de 
fresa sometidas a estrés por Cd, mientras que  la POD y la prolina no son 
inducidas por el Cd. 
• Las dosis de 60 y 90 mg Cd kg-1 Suelo generaron los mayores efectos en la 
planta de fresa, sugiriendo que en dosis menores de 60 mg Cd kg-1 Suelo, hasta 
los 80 ddt, no se presentan alteraciones en variables determinantes del 
rendimiento como la fotosíntesis.  
 
 
 
 

 A. Anexo: Características químicas 
del sustrato. 
pH 5,11 
Conductividad Eléctrica (dS/m) 12,7 
% de Saturación 120 
ELEMENTOS ppm me/l 
Potasio (K+) 450 11,5 
Calcio (Ca2+) 500 25 
Magnesio (Mg2+) 132 10,9 
Sodio (Na+) 80 3,48 
Amonios (N-NH4
+)* 1071 76,5 
Aluminio (Al3+) 0,78 0,09 
Cadmio (Cd2+) 0.0 0.0 
SUMA CATIONES  127 
Bicarbonatos (HCO3
-) 31 0,5 
Cloruros (Cl-) 710 20,3 
Fosfatos (P-H2PO4
-)* 11 0,35 
Sulfatos (S-SO4
=)* 321 20,1 
Nitratos (N-NO3
-)* 1207 86,2 
SUMA ANIONES  127 
Boro (B) 26  
Hierro (pH Real) 0,7  
Hierro (pH 2.0) 1  
Manganeso (Mn) 2,7  
Cobre (Cu) 0,1  
Zinc (Zn) 32  
RAS  0,82 
 

 B. Anexo: Contenido nutricional en 
plantas de fresa sometidas a 
diferentes concentraciones de Cd. 
Elemento  
mineral 
N P K Ca S Mg   Cu Fe Mn Zn B 
g kg-1    mg kg-1  
Tratamiento  
(mg Cd kg
-1
 
Suelo)                         
Cd0 32 3 27 12 0,9 4,9 
 
2 171 346 63 169 
Cd7,5 29 3 24 12 1,2 3,8 
 
3 177 398 21 111 
Cd15 28 3 24 11 0,8 3,2 
 
3 159 421 19 77 
Cd30 32 3 26 13 0,8 3,8 
 
3 169 474 21 94 
Cd60 33 3 29 12 0,9 3,6 
 
2 148 441 78 184 
Cd90 38 2 31 13 0,9 4,5   3 162 350 97 190 
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